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Особливості росту та розвитку черепа сірих норниць у пізньому онтогенез! (на 
Міктгоќаз агуайѕ та М. зосіайѕ). Пєсков В. М., Ємельянов І. Г., Тесленко С. В. -- Вста 
що більшість крашальних ознак па різних стадіях постнатального розвитку розріз 
як за ступенем зрілості або дефиитивност: ($): $1 = 100 (Х!/Хпах), так і за‘ 
відносного приросту (С): Сі= 100 (Хі + 1- Хі) /Хтах. Між $ і С існус о 
пропоршйна залежність. Виявлено два типи постнатального росту краніальни 
Для ряду ознак відмічено явище “надолужуючого росту”. Організація процесів 
розвитку черепа в обох видів значною мірою залежать вл віку, дещо меншою — 
тварин, будучи на аналогічних стадіях постнатального розвитку практично одн 
Встановлено міжвидові відмінності в характері вікових змін організації росту че 
Ключові слова: сірі нориці, череп, краніальні ознаки, ріст, розвиток, орг: 
ступінь зрілості, теми росту. 


Ееагигеѕ ої ће Меадоч Усе ЭКий Сгот апд Оеуеіортепе Ошгіпк 11е Опіћовепезіз (Ел 
мї Місгобаѕ агуаиѕ апд М. ѕосіайѕ). Резкоу У. М., Үемеіуапоу І. С., Тезепко $. У. 
сгаша! сһагасіегіѕ(ісѕ дигіпр ЧИТетсти &арез оѓ роѕіпа(а] деуејортел! аге сѕіаЫіѕһед 
бу шашитцу ог асйппібіуйу дертес (5): $1 = 100 (Хі/Хтах) аѕ ме аѕ Бу гейапуе ртом 
(С): Сі 100 (Хі і 1. - Хі) /Хшах. 5 апа С іпіссѕ агс соппесіей \№іїћ іпусгхс рг 
га(іо. Тмо (уреѕ оѓ Ше розша{а| сгаіа! сһагасісгѕ ргоміћ агс еѕіаБ1і<һед. А рһспоп 
“ор-ргаде асусіоріпепі” 15 оппа юг сегіаіп сһагасісгѕ. Отрапі7аііоп оГ ргоміћ апа деу 
ргосеѕѕеѕ іп 1\0 ѕресісѕ аге [оши4 10 дерспа тоѕу оп аре апа, іп сепаіп дерес 
мһіе а! апаюрои$ рох! па(а! дсусіортем 5(ареѕ 10 ђе аітоѕ! ідепііс. Іпіегѕресійс ар 
іп (ће 5КиШ ргоміћ огратіѕа(іоп ді Псгепсеѕ 15 Гоппа. 

К су мота $: шеайом уо!сх, 5КЩІ, сгата! сһагасіегѕ, ргоміћ, десусіортепі, огра 
ша(игку 5іарс, ртом Ш гаіс 1ешро. 


Различные аспекты постнатального развития черспа АгусоНдае освещены в мі 
ленных публикациях отечественных и зарубежных авторов (Виноградов, 1922; Мага 
СаБоп-КаступзКа, 1964; СеђсгупѕКа, 1964; Башенииа, 1977; Нетап, 1979; Швари, 198( 
ға, 1987; Апао с! а1., 1989; и мн. др.). Анализ результатов, изложенных в этих работах 
ляет сформулировать ряд следующих основных положений. 

В постнатальном развитии полевок различные части черепа растут и развивак 
равномерно, по в высшей степени организованно. Одним из проявлений организацу 
черепа является наличие так называемых градиентов созревания. Поясним это на 
шем примере. Известно, что в постнатальном развитии серых полсвок ширина ч 
области межтлазничного сужения (1) всегла ближе к дефинитивному состоянию, 
максимальная высота (2), которая, в свою очередь, имеет большую степень зрелость 
нитивности) по сравнению с длиной носовых костей (3). Отсюда по степени зрелс 
званные краниальныс признаки можно ранжировать (упорядочить) следующим обр: 
2-3, в то время как по скорости постнатального роста порядок будет иным, а именн‹ 
Характер ранжированности (упорядоченности) различных элементов черепа по так 
ной и общей для них функции, как фуикция роста и развития, рассматривается 
качествс интсгрального критерия организации’ роста и развития черепа. 

Подобного рода примеров можно привести достаточно много, однако здесь важ 
черкнуть то обстоятельство, что, как свидетельствуют данные литературы, такого ро; 
ношения стабильны не только в онто-, но и в филогенезе серых полевок. Послед 
видимому, ссть ни что инос, как проявление известного явления канализированнос 
цессов развития биосистем, составляющего основу их оито- и филогенстической ста! 
сти (Уоддингтон, 1944; Маддіпргоп, 1957). 

В этой связи можно вполне определенно говорить о том, что неравномерный (а 
рический) рост и организация ростовых пронессов -- две важнейшие интегральные } 
ристики развития любой сложно организованной биосистемы. Череп несомненно от 
к такого рода системам, поэтому совершенно очевидна необходимость переключения 


° Упорядоченность как рядоположенность вещей в пространстве является хара 
тикой структуры, в то время как упорядоченность вещей по некоторой общей для н 
кции — это уже критерий организации (Аверьянов, 1985). В нашем случае в качест: 
общей для всех краниальных структур фуикции выступает функция развития. 
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ния исследователей с изучения возрастной динамики отдельных краниальных признаков на 
изучение организации роста и развития черепа как целостной развивающейся системы. Это 
позволит глубже понять закономерности конкретных морфогенезов, а при их сравнительном 
изучении — механизмы возникновения многообразия биологических форм. 

Матермал м методы. В основу настоящего исследования положены материалы, собранные 
в экспедициях Отдела популяционной экологии и биогеографии Института зоологии НАН Ук- 
раины (1983-1990). Всего исследовано 253 черепа Мелогиз агуаЁ5 и 736 черепов М. зосай$. 

Возраст полевок определяли по степени скульптурированности черепа (Башенина, 1953; 
Емельянов, Золотухина, 1975) с учетом степени истертости коренных зубов, длины и массы 
тела зверьков. Черепа измерялись штангенциркулем по предложенной ранее схеме (Песков, 
1990): кондилобазальная длина черепа — СЫ; межглазничная ширина — 1Ог; максимальная 
высота черепа -- НСг(Вш); максимальная ширина черепа — ВСг(Вш); затылочная ширина 
(по внешним краям мыщелков) — ВОс; длина (1.Ву!) и ширина (ВВЦ) слухового барабана; 
полная длина верхнего зубного ряда — 1М*; альвеолярная длина верхних коренных зубов — 
М' 3; длина верхней диастемы -- Пи; расстояние от М! до затылочного мыщелка -- М!-Ос. 

По степени скульптурированности черепа было выделено 11 возрастных классов, начи - 
ная с 1-го — самые молодые полевки (0%) и до 11-го -– самые старые -- ѕепех (100%), которые 
затем объединили в три основные возрастные категории: јиуепіѕ (0%.30%), зибадийи$ (40%. 
50%), адониѕ (60%-100%) (Емельянов, Золотухина, 1975). Степень развития (51) каждого при- 
знака определяли по формуле: 5і = 100 (Хі / Хтах); темпы относительного прироста(Сі): 
бі = 100 (Хі+І -- Хі) / Хтах , где: Х! и Хі + 1 -- величина признака Х в і-том и в последующем 
(1 + 1) периодах роста, Хпах — максимальная величина признака Х в онтогенезе. 

Характер упорядоченности (ранжированности) краниальных признаков по степени их 
зрелости (5) и темпам постнатального роста (С) рассматривали в качестве интегрального 
критерия их арганизации в структуре развивающегося черепа. При сравнительном изучении 
характера организации использовался коэффициент линейной корреляции Бравэ-Пирсона т 
(Лакин, 1980). Все расчеты выполнены на ПЭВМ типа ІВМ РС/АТ с использованием стати- 
стического пакета С$$ (51а! ЗоЙ шс., США) и программ, составленных Б. О. Михалевичем. 


Результаты и их обсуждение. Возрастные изменения. Согласно данным 
таблиц | и 2, неравномерный рост большинства краниальных признаков 
— характерная черта всех трех периодов постнатального развития живот- 

ных обоих видов. По характеру пост- 
6, натального роста все исследованные 
признаки черепа можно разделить на 


/2 две группы, соответствующие двум 
типам роста (рисунок). К первому (1) 

/ типу относятся те признаки черепа, 

А скорость роста которых с возрастом 


снижается; ко второму (11) — призна- 
ки, для которых характерно снижение 
темпов роста в возрастной группе 
7. “ѕубайші(иѕ” и новый подъем у взрос- 
лых животных (адиМоз). Так, у самок 

общественной полевки по первому 

типу растет 27,3%, по второму — 92,7% 

3 признаков, в то время как у самцов 
2 этого вида ростовые процессы осуще- 

ствляются по первому типу (табл.1). 
Снижение темпов роста у полувзрос- 
лых М. 50саЙ5, наиболее отчетливо вы- 
раженное у самок, приобретает осо- 
бое значение в период полового со- 
зревания и вступления в размножение, 


а (тайш 
оста 


Два типа роста краниальных признаков 
в постнатальном развитии серых поле- 


вок (на примере роста кондилобазаль- 
ной длины черепа (1) и слуховых бара- 
банов (2) у самок М. агуай5). 


Т\уо ртом! ра(їегпѕ іп сгапіа! сһагасіегѕ 
бигпіпр роѕіпаїа! деуеіортеп! (ехетрИийеа 
міїћ сопдуюбаза! $ки Іепріћ ( /) апа 1у- 
трапа] $126 (2) ш етее М. агуай$). 
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когда физиологическая перестройка 
организма осуществляется в мини- 
мально короткие сроки за счет пере- 
распределения энергетических ресур- 
сов между органами и системами ор- 
ганов (Емельянов, 1976). 
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Таблица 1. Степень зрелости ($, %) и темпы прироста (С, %) кранмальных признаков в 
постнатальном развитии М. ѕосіаіѕ 


Табе 1. Сгапіа! сћагасќегз таабагісу дертее (5, %) апі дтотћ габо (С, %) іл М. зосіаіе дитя 
розілаѓа! беуеіортепе 


Признак 


зибадши1$ 


самки 
бы. 77,33 12,69 90,02 5,51 95,53 4,47 
1Ог 97,24 2,76 100,00 2,21 97,79 0,83 
иски) 86,79 7,08 93,87 2,96 96,83 3,17 
ВСВ) 80,13 11,20 91,33 4,18 95,51 4,49 
Вос 88,69 6,02 94,71 2,37 97,08 2,92 
.Вш 78,37 13,40 91,77 4,00 95,77 4,23 
ВВш 80,28 10,70 90,98 4,06 95,04 4,96 
ІМ’ 77,08 12,31 89,39 5,10 94,49 5,51 
м3 81,29 9,44 90,73 3,54 94,27 5,73 
а 73,86 13,93 87,79 6,37 94,16 5,84 
М! Ос 78,25 12,41 90,66 5,12 95,78 4,22 
самцы 
СЫ. 75,51 11,62 87,13 7,29 94,42 5,58 
ТОт 96,98 2,72 99,70 0,30 100,00 2,72 
НСКВш) 88,79 5,34 94,13 3,95 98,08 1,92 
ВСт(Ви) 80,29 9,89 90,18 5,51 95,69 4,31 
ВОс 88,69 5,66 94,35 3,28 97,63 2,37 
1. Ви! 77,55 13,08 90,63 5,09 95,72 4,28 
ВВ 83,08 9,85 92,93 4,15 97,08 2,92 
ІМ’ 76,14 11,02 87,16 7,06 94,22 5,78 
м!' 82,88 7,53 90,41 5,82 96,23 3,77 
іа 72,27 12,89 85,16 8,72 93,88 6,12 
М" Ос 77,01 10,93 87,94 7,21 95,15 4,85 


У обыкновенных полевок, которые по сравнению с общественными ра- 
стуг значительно медленнее (Башенина, 1977), как у самцов так и у самок 
преобладает второй тип роста краниальных признаков (табл. 2). При этом 
некоторые из них, например, СЪ, НСг(Ви!), ІМ’, М! *, у взрослых самцов и 
самок М. агуаііѕ растут быстрее, чем у ювенильных (!). Последнее можно 
объяснить тем, что к началу периода размножения обыкновенные полевки 
не успевают достаточно вырасти, поэтому после приостановки роста, связан- 
ной с началом размножения, животные обоих полов вновь начинают интен- 
сивно расти. Аналогичное снижение темпов роста между первым и вторым 
месяцами жизни с последующим их повышением отмечено Н. В. Башениной 
(1977) для некоторых признаков черепа у обыкновенной полевки. Во всех 
этих случаях имеет место так называемый “наверстывающий рост” (Ргайег 
еї а!., 1963 — цит. по Харрисон и др., 1979). Термин “компенсаторный 
рост” впервые был применен для обозначения заместительного роста, ле- 
жащего в основе развития известного явления гиперфункции — механизма 
компенсации функции полностью (в случае парных органов) или частично 
утраченного органа (Харрисон и др., 1979). Поэтому использование терми- 
на “компенсаторный рост” в данном контексте вряд ли уместно. 

Темпы роста краниальных признаков обратнопропорциональны степе- 
ни их развития (дефинитивности) в начале данной стадии роста, о чем сви- 
детельствуют высокие значения коэффициентов линейной корреляции между 
показателями 5 и С (г = 0,75 — 0,98) во всех 12 случаях (табл. 3). Эти 
данные еще раз подтверждают справедливость вывода, сделанного И.И. 
Шмальгаузеном: “рост тем медленнее, чем старше орган” (1984, с. 103). 
Следует особо подчеркнуть, что характер организации признаков по степе- 
ни их зрелости остается неизменным у полевок на всех трех стадиях пост- 
натального развития (табл. 1, 2, 4). При этом основным механизмом, обес- 


50 155М№ 0084—5604. Вестн. зоологии. 1996, №3 


Морфология 


Таблица 2. Степень зрелости ($, %) и темпы прироста (С, %) крамиальных призмаков в 
постнатальном развитии М. агуаіѕ 


Таб|е 2. Сгама] сһагасќегз аби у дедтее (5, %) апі ргот гацо (С, %) іп М. агуа!з дичи 


Признак јиуепіѕ ѕибаашіиѕ айдшіцѕ 


Сы. 68,65 11,40 80,05 8,10 88,15 11,85 
101 95,60 1,76 97,36 0,00 97,36 -0,88 
НСКВш) 82,37 6,77 89,14 5,32 92,46 7,54 
ВСт(Вш) 79,98 8,45 88,43 4,55 92,98 7,02 
ВОс 93,10 4,39 97,49 0,63 98,12 1,88 
Ви 70,26 13,72 83,98 11,58 95,56 4,44 
ВВи 81,18 9,64 90,82 4,71 95,53 4,47 
ІМ’ 70,09 9,76 79,85 8,10 87,95 12,05 
м! 80,20 6,60 86,80 5,00 91,80 8,20 
Ра 63,27 14,79 78,06 8,61 86,67 13,33 
М'-Ос 71,34 10,73 82,07 10,98 93,05 6,95 
самцы 
СЫ. 69,44 10,21 79,65 7,69 87,34 12,66 
10: 92,63 7,37 100,0 -7,08 92,92 -0,28 
НСКВш) 83,71 5,69 89,40 2,68 92,08 7,92 
ВСт(Вш) 79,57 6,01 85,58 4,62 90,20 9,80 
ВОс 88,90 4,80 93,70 3,00 96,70 3,30 
вш 69,23 12,65 81,88 7,56 89,44 10,56 
ВВш 82,06 9,43 91,49 0,46 91,95 8,05 
ІМ? 72,03 9,26 81,29 7,37 88,66 11,34 
м" 82,47 5,73 88,20 3,37 91,57 8,43 
іа 65,40 10,39 75,79 9,66 85,45 14,55 
М'-Ос 71,79 9,32 81,11 7,47 88,58 11,42 


Таблица 3. Корреляция (г) между степенью зрелости (5) и темпами прироста (С) кранмальных 
признаков в постнатальном развитии обыкновенной и общественной полевок (Напфисћ.., 1982) 


Табе 3. Сотеіабоп (г) Бебтееп пали у дезтее (5) амі яго" гаНо (С) іп шеафот апд зос а уоіез 
бигіпа розќлаќа! беуеіортепі (Нап@жсй.., 1982) 


вн ем Т" 

$, — б, -0,75°* -0.92** -0,90"* -0,95** 
$, — б, -0,94** -0,82** -0,91** -0,94*= 
5, сб -0,93** -0,98** -0,98** -0,94** 


Примечание: в этой и других таблицах уровень значимости коэффициента корреляции 
(г) обозначен звездочками: (*) — Р < 0,05; (>*) — Р <0,01. 


печивающим возрастные изменения пропорций черепа у обоих видов, по- 
видимому, является усиление градиентов роста при неизменности самой 
схемы организации ростовых процессов. К. такому заключению нас подво- 
дит и то, что аналогичное явление хорошо известно в антропологии (Ро- 
гинский, 1960; Бунак, 1961). 

Половые различия прежде всего проявляются в характере постнатально- 
го роста отдельных признаков, о чем было сказано выше. Примечательно, 
что организация роста и развития краниальных признаков практически оди- 
накова у самцов и самок обоих видов на всех трех возрастных стадиях, одна- 
ко, степень сходства с возрастом заметно снижается (табл. 5, [). Так, если на 
стадии јиуепіѕ организация признаков по степени их зрелости практически 
одинакова у самцов и самок (г = 0,99), то на стадии айџі(иѕ уровень сходства 
заметно меньше (г = 0,71 у обыкновенной и г = 0,73 — у общественной 
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Таблица 4. Сравнение трех стадий постнатального развития у М. агуајіѕз н М. 
степени зрелости (5) и темпам прироста (С) краниальных признаков с помощью коз 
корреляции (г) 


ТаьЦе 4. Сопрагіѕоп оГ ћгее роѕќлаѓа! беуеіоргепі ѕќабеѕ т М. агуа!з ап@ М. ѕос 
сһагасѓегз аЙег ша(агИу дедтее (5) апі гоў гаНо (С) оМатед Ме (ће изе оѓ согтеіабоп с 


Обыкновенная полевка Общественная пол 


Вид связи 


$ 5, 0,96** 0,96** 0,91** 0 
$, 0,93** 0,93** 0,89** 0 
$ $, 0,92 ** 0,92** 0'73* 0 
90, 0,40 0,77** 0,75** 0 
6 сз 0,91** 0'81** 0,65* | 


СІ СЗ 0,52 0,83>* 0,43 0 


Таблица 5. Сраинение аналогичных стадий постнатального развития М. агуаНз и 
по степени зрелости (5) и темпам прироста (С) краниальных признаков с помощью коэ 
корреляции (г) 


Табе 5. Согарагіѕоп оѓ роѕќпаѓа! деуеіортепі апаІо ои ѕѓавеѕ іп М. агуаЙз апі М. $ 
сгапіаі сһагасќегѕ пааќагіќу дертее (5) апд рто\ габйо (С) оМатейё ИВ (ће иѕе оѓ 
соесіеп (г) 


1 


Срависние по полу Сравнение видов 
алај | коса | самшы | 


Вил сравнения 


$, -. $, 0,99=* 0,99** 0,95** 0 
5% 0,97** 0,95** 0,96=* 0 
$. $. 0,71* 0,73* 0,80** 0 
бо, 0,85 ** 0,98 ** 0,77 ** 0 
б, б 0,83** 0,94** 0,92** 0 


б, а 0,79** 0,83•• 0,94** 0 


полевок). Аналогичная тенденция отмечена и при сравнении сами 
мок различного возраста по организации ростовых процессов (таб. 

Таким образом, организация роста и развития черепа в постна 
развитии серых полевок прежде всего определяется возрастом живо 
меньшей степени зависит от их пола. 

Межвидовые различия. Как и следовало ожидать, у самых молод 
піѕ) особей общественной полевки степень развития черепа в целом 
большинства его частей заметно выше, чем у обыкновенной полевки 
2). Это объясняется более быстрыми темпами постнатального разв! 
щественных полевок по сравнению с обыкновенными (Башенин: 
В то же время оба вида на стадиях јиуепіѕ и зиБадшеи$ имеют прак 
одинаковую степень развития некоторых промеров мозговой части 
ВСкВш), Вос, ВВи, М!*, что, по всей видимости, определяется и 
тельной функциональной значимостью данных параметров черепа. . 
тем и здесь сказываются различия исследуемых видов по скорости 
тального развития. Сказанное можно продемонстрировать на прим 
пени развития ширины слуховых барабанов, которая у взрослых сах 
щественной полевки (5 ,=97,1%) несколько больше по сравнению с 
у обыкновенной ($, = 91,9%). 

По характеру возрастных изменений соотносительного рост: 
альных признаков обыкновенная и общественная полевки отличаютс 
существенно. Так, если для общественной полевки характерна те! 
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то у обыкновенной полевки, особенно у самцов, мы наблюдаем противопо- 
ложную картину (табл. 4). У последнего вида степень сходства между моло- 
дыми и полувзрослыми самцами (г = 0,40) более чем в два раза меньше 
таковой между полувзрослыми и взрослыми (г = 0,91). Аналогичная зависи- 
мость, хотя и менее выраженная, отмечена и для самок М. агуа/іѕ. Отсюда 
можно сделать вывод о видоспецифичности морфогенеза черепа в постна- 
тальном развитии серых полевок. 

Межвидовые сравнения организации признаков как по степени дефи- 
нитивности (5), так и по темпам относительного прироста (С) на аналогич- 
ных стадиях постнатального развития показали, что характер организации 
по изучаемым показателям у обоих видов весьма сходен (табл. 5, П). Это 
значит, что морфофункциональная организация аналогичных стадий раз- 
вития у обыкновенной и общественной полевок практически одинаковы. 
Последнее, в свою очередь, свидетельствует о филогенетической устойчи- 
вости данной интегральной характеристики развивающегося организма 
мышевидных грызунов семейства полевковых. 
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